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Die mitochondriale Atmungskette höherer Pflanzen 
Bericht von 001:. Dr. U. KULL, Stuttgart 
Die Atmungskette der Mitochondrien hoberer Pflanzen 
entspric:ht in ihrem grundsiitzUchen Aufbau weitgehend 
dem entspremenden System der Tiere, wie dies aus phylo-
genetisdlen Gründen auch erwartet werden darf. Aller-
dings sind die Verhällnisse bei Pflanzen viel weniger 
gul unlersuc:ht, als etwa die AUnungsketie der Säuger-
und Vogelmitomondrien. Alle grundlegenden Kenntnisse 
über den Aufbau der Elektronentransportkette wurden 
an tier ischem Material gewonnen und dann haufig durdl 
Analogiesdilüsse auf die Pflanzen übertragen. Erst in 
den letzten Jahren begann man, die einzelnen Komponen-
ten der pflanzlichen Atmungskelle zu überprüfen [I. 51 . 
Dabei wurden zahlreiche Ähnlichkeiten, aber auch eine 
Reihe erheblicher Untersmiede zu dem gefunden, was auS 
höheren Tieren über Bau und Funklion der Atmungs-
kette bekannt 151. Die wesentlichen UntersdJ.iede be-
treffen: 
I. Größere Komplexitlit im Bereidl der Cytoebrome b bei 
Pflanzen; 
2. Teilweise andersartige Verhältnisse im Bereich der 
Flavoproteide ; 
3. Das Vorliegen eines .Nebenweges· der Endoxydation 
in pflanzlichen Mitoebondrien, der gegenüber Vergif-
tung der Cytoebromoxidase resistent ist; 
4. Die Komponenten der Atmungsketle sind niebt wie 
bei höheren Tieren in stets gleichartigen, stabilen, 
isolierbaren Strukturkomplexen angeordnet. Struktur-
komplexe sind zwar naebweisbar, haben aber größere 
Variationsbreite und offenbar geringere Stabilität. 
Durm schonende Isolierung ist es heute möglich , fest 
gekoppelte (lightly coupled) Mitodlondrien aus vielen 
pflanzlichen Geweben zu gewinnen. In diesen steht die 
Gesebwindigkeit des Elektronentransportes unter Kon-
trolle der Phosphorylierungsreaktion. Dabei lassen sich 4 
verschiedene aerobe Zustände unterscheiden, die ent-
sprechend den Befunden von CIIASCE [2[ an tierischen 
Mitochondrien zu klassifizieren sind: 
Stadium Substrat AOP +Pi Atmungsrate 
1 endogen endogen niedrig 
2 gegen 0 OberschuB sehr niedrig 
3 OberschuB ObersdluB ho'" 
, Ober.chuB gegen 0 niedrig 
Durm die Kopplung ist das Verhältnis gebundenes 
anorganisdles Phosphat (Pi) zu verbrauchtem Sauerstoff 
(P/O-Verhältnis) in engen Grenzen festgelegt. Statt des 
P/O-Verhaitnisses wird oft aum das Verhältnis ADP/ O 
bestimmt. Hierzu wird unter Substratübersdluß eine be-
stimmte Menge an ADP zugeführt und der Sauerstoff-
verbrauch gemessen, welcher durd! dessen Phosphory-
lierung verursacht Ist. Man mißt also im Stadium J der 
Zellatmung. Der Verbrauch an Sauerstoff kann polaro-
graphisch verfolgt werden. Die Zufuhr von ADP bel ge-
gebenem Substratangebot führt zu einer Zunahme der 
Reaktionsgesmwindigkeit. Ist a lles ADP phosphoryliert, 
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so kommt es infolge des Ubergangs zum Stadium 4 zu 
einer schlagartigen Abnahme der Reak.tionsgeschwlndig-
keit und damit des Sauerstolfverbrauches. Durch Messung 
dieser Vorgänge bei Zufuhr versdlledener Substrate kann 
aud.! die Effektivität der oxydativen Phosphorylierung 
mit diesen untersdliedlichen Substraten gemessen werden. 
Das Verhältnis der Reaktionsgesdlwindigkeiten in Zustand 
3 und 4 wird als AtmungskontrollgrOße bezeichnet IRC -
respiratory contro!). Der RC-Wert gibt die Kopplungs-
intensität an, das heißt das Ausmaß, in dem die Gesmwin-
digkeit der Substrato:xydation durch die Phosphorylierung 
kontrolliert wird. In der Tabelle 1 sind einige Werte für 
Mitochondrien aus Blumenkohl wiedergegeben. 
Substrat Re ADP/O ADP/O 
experimentell theoreti. cn 
Succinat 1,35-1 ,85 1,67 2 
Malat 2,64-3,40 2,17- 2,69 3 
NAOH 1,88-2,21 1,07-1,31 (2) 
Tab. I (nach P]). 
Die experimentellen Werte für das ADP/O-Verhältnis 
sind geringer als die theoretisch zu erwartenden Werte. 
da nidlt aller aufgenommene Sauerstoff mit der Phos-
phorylierung des zugeführten ADP in Zusammenbang 
steht. Dies geht schon daraus hervor, daß auch nam Ver-
brauch des exogenen ADP im Stadium 4 die Atl'lUngs-
intensität nicht auf 0 absinkt. Generell schwanken in 
pflanzlichen Mitochondrien die absoluten Werte der 
Atmungsrate viel stärker als bel höheren Tieren 13]. 
Charakteristisch für Mitochondrien der pnanzen ist ferner, 
daß als Substrat zugesetztes NACH rasch umgesetzt wird 
]3] . In tierisdJen Mitochondrien erfolgt dieser Umsatz 
in der Regel erst nadi Struktursdliidigung. Bei NADH-
Zufuhr ist das ADP/O-Verhältnis erheblich ge ringer als 
bei Applikation von Malat als Substrat. Dies wird dadurch 
erklärt, daß freies NADP Elektronen unter Umgehung des 
ersten Phosphorylierungssdlrilles an ein Flavoprotein-
System abgibt 141 . Allerdings dürfte dann die Oxydation 
von NADH nicht gegen Inhibitoren der ersten Kopplungs-
stelle, wie zum Beispiel Rotenon, empfindlich sein, was 
nur teilweise "Zutrifft. 
Oie Identlfi"Zierung und die quantitative Bestimmung der 
Komponenten der Atmungskette erfolgl vorwiegend dUHn 
Messung der Absorptionsspektren, bei den Flavoproteiden 
zusätzlich der Floureszenzspektren. Die spezifischen Ab-
sorptionsma:xima sind in der Regel im reduzierten und 
oxydierten Zustand der Verbindungen versdlieden. Oaher 
können auch die Redox-Ubergänge spektrnmetrisdl quanti-
tativ verfolgt werden. FÜr die Identifizierung der einzelnen 
Komponenten Ist die Differenzspektrometrie bei tieferen 
Temperaturen (in der Regel flüss. Stickstoff: 770 K) von 
Bedeutung. Durch die Versdliirfung der einzelnen Absorp-
tionsmaxima werden hier auch sehr e ng beieInanderlIe-
gende peaks strukturell ähnlicher Komponenten. so :l.um Bei-
spiel der versmiedenen Cytomrome des b-Typs, noeb ge-
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lIennt und dadurch diese Verbindungen überhaupt erst ein· 
deutig erkennbar. Die Cylochrome sind zumeist durd!. 3 
cherakteristische Absorptlonsmaldma im reduzierten Zu· 
stand ausgezeichnet. Diesc werden als Q., p. und r· (-
Sorel·) Bande bezeichnet tvgl. Tab. 3) . 
Beispiele fur den quanlitaliven Aufbau der Atmungs· 
kette (Konzentration der Redoxsysteme) gibt die Tabelle 
2, in der sowohl stoffwediselaktive Gewebe, als auch 
Gewebe von Speimerorganen aufgeführt sind. Das Spadix· 
Gcwebe der Aröcee Symplocarpu.s loelldu$ (skunk. cab· 
bage) wird wegen der hier besonders ausgepragten Cyanid· 
resistenz und einer gleichzeitig sehr intensiven Atmung 
vielfach zu Untersuchungen herangezogen. Die Werte der 
Tabelle 2 zeigen, daß die Cytoduomgehalte der Milomon-
drien unabhängig von der Herkunft ziemlich konstant 
sind und bei etwa 0,1 bis 0,3 nmoUmg Protein liegen. Die 
Konzentration an Flavoproteiden ist in der Regel 3 bis 5 
mal höher, die der Pyridinnuc1eolide 10 bis 20 mal höher 
15). Zwismen der Atmungsintensitä,t der Gewebe und dem 
Sauerstoffumsalz pro mg Mitochondrienprotein bestehen 
keine Beziehungen. Der letztgenannte Wert bleibt ziem· 
IIch gleidJ. AuIgrund der experimentellen Werte l1ißt sim 
beredJnen, daß rund 50 bis 10 Elektronen pro Sek. durdi 
das Cytomromo:.:idase-System der Elektronentransport· 
kette gesmleust werden 15) . Die Atmungsintensitat hängt 
also In erster linie von der Zabl und der Größe der 
Milodiondrien, genauer der Zahl der Elektronentransporl. 
kelten, pro Zelle ab. 
Wir wollen nun die einzelnen Komponenten der Elck· 
tronentransportkette betrachten (vgl. hierzu das Sdtema 
der Atmungskette, Abb. I). 
I. Flavoprorelde (Fp} und Nldlt-Hüm·EillclI (NHFc} : Im 
Bereidt dieser Verbindungen liegen die Verhältnisse viel 
komplizierter als DOd:! vor wenigen Jahren angenommen 
wurde. Durch Anwendung neuer Methoden, vor allem der 
Bestimmung des Verhältnisses von Fluoreszenz· zu Ab· 
sotpUonsänderungen (- FA-V~rhältnis) (6, 1) k.onnten 
neue Erkenntnisse gewonnen werden. Bei Phaseolu$ (lureus 
wurden 4 versdJiedene Flavoproteide gefunden, daneben 
nod:! eine weilere, oldit Identifizierte flavinhaltlge Ver-
Heli"nthus 
tubo'OIU' 
Knolle 
Solanum 
tubalOlum 
Knolle 
Pha.eolu. 
eureu. 
Hypokotyl 
Brauica 
olelln;:ea 
(Blumenkohl) 
Infloreuenz 
Symplocarpu, 
foetidu. 
Spadix 
Konlenlralion der RedouyIJteme 
(nmol/mg Protein) 
Cytochrom ,,+ a.s 
Cytoch,ome b 
Cytoch,ome c 
Flavoproteide 
Pyr,dinnucleolide 
Relative Konlentralion 
der Komponenten 
(Cytoduom c = 1,00) 
Cylochrom . + ou 
Cytocnrome b 
Cytocnrome c 
Flavop,oteide 
Pyridinnucleolide 
Almungsintensitä.t 
Otn der Mitochondrien 
(,141 OJ h.mg N) 
Clot der Gewebe 
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1.1'1 OJh.g Frischgewicht) 
cc. Ktotog luto rot 
Pyru ... o t 
Succ,"ot 
0,10 
0,10 
0,15 
0,38 
0,92 
0,69 
0,07 
1,00 
2,90 
7,5 
750 
50 
0,17 
0,20 
0,77 
0,89 
3,50 
0,65 
0,76 
1,00 
3,30 
14,1 
1180 
40 
0,11 
0 ,12 
0,17 
0,58 
4,10 
0,65 
0,07 
1,00 
3,64 
17,8 
1080 
180 
0,12 
0,15 
0,21 
0,69 
2,04 
0,60 
0,75 
1,00 
3 ,40 
11 ,5 
1170 
240 
0,11 
0,23 
0,36 
2,02 
0 ,32 
0,65 
1,00 
5,SO 
1030 
4000 
,.... ICyt . c"tl- CY' .C ~u 
T,IItI.2. Konzentration 
der Redo:E·Systeme 
und Almung,lnlen, ,· 
llil (nildlISJI . 
____ . ,---------_.0, 
Cyotlid - rt''5 i'5t~ te r Nf'tl f' n ""1!'9 
Abb, I. Sdlema der Atmungskette pJlanzlidier Milodlondrien. 
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bindung (8). Außerdem Ist die bel PhaseoJus nicht unter-
suchte 5ueclnatdehydrogenase ein Flavoproteid der At-
mungskette (- Fp-5).ln pflanzlichen Mitochondrien nicht 
gefunden wurden die mit der Fettsäure·Oxydation in Zu-
sammenhang stehenden Flavoproteide, die bei Tieren als 
FpA und als Elektronentransrer-F1avoprotein Fp-ETF be-
zeichnet werden. Möglicherweise sind diese Komponenten 
bei Pflanzen In den Glyoxysomen enthalten (8). Die oben 
genannten 4 F1avoprotelde sind zum Tell entsprechenden 
Komponenten in tierisdlen Mitochondrien zu bomologi. 
sieren. Fp-M. das durm Malat VOllständig reduziert wird. 
entspricht dem Fp-Dl bei Tieren; Fp-ha entspricht sehr 
wahrsmeinlidl dem Fp-D 2. Fp-lf dürfte das Iiponsäure-
oxydlerende Flavoproteld der o-Keloglutarsaure· und 
Pyruvat-DehYdrogenase-5ysteme sein und somit dem Fp·L 
der Tiere entspredlen. 
Die erste, durdl Rotenon oder Amytal hemmbare Phos-
phorylierungsstelle der Atmungskette liegt bel Pflanzen 
wie bei Tieren otrenbar zwisdlen den beiden Flavo-
proteiden Fp·M und Fp-ha (beziehungsweise Fp-D1 und 
Fp-D2 17, 91, also nicht zwischen Pyridinnucleotid und 
Flavinsystem. Zugeführtes NADH schleust Elektronen in 
die Kette über Fp-ha ein, dadurch wird die erste Phos· 
phorylierung umgangen 110) . 
Das Flavoproteid Fp-hf ist eine Komponente, die in 
tierisdaen Mitochondrien kein Äquivalent hat. Sie steht 
mit dem Cyanld-reslslenlen Nebenweg In enger Verbin-
dung (vgl. Abb. I). Dabei erfolgt ein Elektronentr<lnsfer 
von Fp-ha zu Fp-hf, der energetisch ungünstig und daher 
nur bel genügend hohem A TP-Spiegel bevorzugt ist Da-
durdl wird unter soldten Bedingungen der Atmungsneben-
weg. der kein ATP. sondern awschließlich Wärme liefert, 
intensiviert (li). Diese Wärmeproduktion spielt in 
Araceen-Infloreszenzen eine bedeutende Rolle. 
Die Flavoprotelde stehen, wie In tierischen MitodJon· 
drien. mit Nif:ht-Hiim-Eisen-Komplexen in strukturell enger 
Verbindung. Dies kann vor allem durch ESR-Spektroskopie 
untersucht werden. Eine genaue Oberprürung der Ver-
hältnisse Ist on pflanzlichen Mitochondrien allerdings bis-
her nicht durchgeführt worden. Uber die Zahl der Nicht-
Häm·Elsen, weldte mit den einzelnen Flavoproteiden in 
Verbindung stehen, Ist daher nichts bekannt. 
2. Ub/eh/none: Die Ublchlnone oder Coenzyme Q {CoQ) 
treten in der pflanzlichen Atmungskette als kleinmole-
kulare, lipophile Komponente wie In tierischem Material 
in Erscheinung. Eine gewisse Analogie zu den Plasto· 
chinonen der Chloroplasten-Membran ist unverkennbar. 
Wie letztere hoben die Ubichinone sicher unter anderem 
eine Pool·Funktion {.Elektronen·Speicher·) und wahr-
sdtelntich auch die Aufgabe. mehrere Elektronentrans-
portlcellen als .Pipeline· miteinander zu verknüpfen 1121· 
Anders wie in der tierisdten Atmungskette scheinen die 
Ubichinone aber zumindest in ihrer Hauptmenge im Neben-
schluß des Elektronentranspofis und nicht in der Haupt-
'kelle zu liegen. Sie stehen dAbei in enger Wechselwirkung 
mit Flavoproleidell. 
3. Cy/oeh/ome: Eine Ubersidat über die pflanzlidaen 
Mitochondrien ßIIchgewiesenen Cytochrome gibt die Tab. 3. 
Absorptionlmuima Potential in 
in Inm) bei 71° K IV) bei pH 7.2 
• P r 
Cytochrom a 600 438 u. 445 + 0,19 
" '" '" 
+ 0,38 
Cytochrom bm '53 525-529 430 + 0,075 
bsS! 50' 
'" 
423 + 0.042 
bsu .., 
'" '" 
- o,rrrr 
b, ... 52' -0.03 
CytOchrom Cw 
'" '" 
415 + 0,235 
Csn '49 51' 419 + 0,235 
T.b. 3, In pflanzlichen Milodtondrien nllchgewie$ene Cylodlrome 
(vorw. nllch (1) und 113/1. 
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Charakteristlsdl für Pflanzen ist die Komplexität Im 
Bereich der Cytochrome b. Hier lassen sidl 3 Komponenten 
unterscheiden, die entsprechend der Lage des Q·Absorp-
tlonsmaximums bei tiefer Temperatur benannt werden 
(S, 9J. Mindestens ein weiteres Cytochrom des b-Typs ist 
in der pllanzlichen Mikrosomenfraktion nachgewiesen wor-
den, außerdem enthalt die Elektronentransportkette der 
Photosynthese in Plastiden b-Cytochrome. Cytochrom b ... 
entspricht dem Cytoduom b der tierischen Mitochondrien. 
Seine Funktion Ist ziemlich unklar. Es hat das negativste 
Potential aller b-Cytochrome und steht möglidlerweise 
mit einem Flavoproteid·System (Fp-Si) in Verbindung. 
Cytochrom b ... wird nach vollständiger Reduktion relativ 
langsam oxydiert. Daher wurde schon angenommen, daß 
es nicht in den Hauptweg des Elektroneniransports ein-
geschaltet sei ]14J, jedoch bleibt dies zweifelhaft, da CyIO· 
dllom bm zu Fp-ha offenbar in enger struktureller Bezie-
hung steht 110). Die genaue Stellung von Cytochrom b .. , 
ist ebensowenig geklärt. 
Cytochrom eil', das dem tierischen Cytochrom c in Funk-
tion und Eigenschaften völlig entspricht, ist schon seit 
1944 aus Pflanzen bekannt. Mittlerweile sind auch die 
Primärstrukturen des Proteinanteils einer Reibe von Cylo-
chromen c höherer Pflanzen aufgeklärt worden. eyto-
chrom c... Ist dem tierischen Cytochrom c, homolog und 
wie dieses fe s t in die innere Milocbondrienmembran ge-
bunden. Es dürfte audl entsprechende Stellung und Funk-
tion In der Elektronentransportkelte a ufweisen. 
Wie in tierischen Geweben sind auch bei Pflanzen zwei 
spektroskopisch unterscheidbare Cytochrome des a-Typs 
zu finden: Cytochrom a und Cytochrom a. = Cytochrom-
oxidase. Beide sind bisher nicht getrennt isoliert worden. 
bilden aber offenbar nicht e inen stabilen Strukturkomplex 
wie bei höheren Tie ren PS). Vielleicht sind sogar Cyto-
chrom CUT und a enger verknüpft .,Is Cytochrom a und a •. 
Die drei Phospho/yJielUngssc:hritle in der pflanzlichen 
Atmungskette entsprechen denjenigen der tierischen Milo-
daondrJen ]7, 13, 16) . Die erste Phosphorylierung erfolgt 
zwischen den Flavoproteiden Fp-M und Fp-ha. die zweite 
zwischen Cytodarom bund Cytochrom c, .. , die letzte, die 
für pflanzlldle Mitochondrien erst 1967 sicher nadJ.gewiesen 
wurde. zwischen Cytodarom a und a •. Die einzelnC'n Phos· 
phorylierungsstellen können durch dieselben spezifischen 
Inhibitoren, die bel tierischem Material wirksam sind. 
gehemmt werden (filr Stelle t: Amytal und Rotenon. 
für Stelle 2: Antlmyeln A, für SteHe 3: Azid. Cyanid. Koh-
lenmonoxid). 
Pflanzliche Mitochondrien sind allerdings gegenüber 
einer Vergiftung durdl Cyanid usw. sehr widerstands-
fähig, da ein Nebenweg der Endoxydalion existiert. Ober 
dessen Aulbau besteht bis heute keine Klarheit. Bei AlUm-
Spadixgewebe konnte schon 19S8 ein besonderes Cyto-
chrom b. nachgewiesen werden, das mit dem Nebenweg in 
Zusammenhang steht (17) . Das Vorhandensein eines 
autoxydablen Aavoproteid-NHFe-Komplexes und einer 
besonderen Cytochromoxldase wurde diskutiert. Da die 
Cyanid-resistente Atmung in Infloreszenz von Araceen 
besonders intensiv is t. wurden bisher vorwiegend Arum 
und Symplocarpus zu enlsprechenden Untersuchungen 
herangezogen, neuerdings ferner auch PhaseoJus 118]. Der 
Atmungsnebenweg kann erheblich, aber nicht vollständig 
gehemmt werden durch Cbelatkomplexbildner. welche 
Eisen binden (zum Beispiel 8.Hydroxychinolin) (lI . Dies 
spricht für die Beteiligung von Nicht-Häm-Eisen am Neben-
weg. Eine spezifische Hemmung wird durch Hydroxam-
säuren erreidlt 119) . Eine Hemmung der Atmung durch 
8.Hydroxychlnolin erfolgt nur, wenn vorher die wßormale" 
Atmungskette durch Cyanid oder Antimycin vergiftet 
wurde. Dies legt den Schluß nabe, daß die Abzweigung 
des Nebenwegs im Bereich der Fl.,voproteide erfolgt, was 
durch wellere Untersuchungen erhärtet wurde (I I, 12). 
6' 
Allerdings sind im einzelnen schon zwischen den nahe 
verwandten Formen Arum und SympJoearpus Unterschiede 
feslzustellen . In Alum bleibt das Cytochrom b, bei Gegen-
wart von Cyanid oxydiert, während in Symploearpus ent· 
spremendes fiir kein b·Cytochrom beobachtet wird 11 , 17] . 
In den Mitochondrien von SympJoeorpu.s findel man unter 
normalen Bedingungen ohne Vergiflung fast normale P/O· 
Verhältnisse, während bei Arum kaum Phosphorylierung 
stattfindet. Offenbar ist in Arum der Nebenweg auch ohne 
Vergiftung bevorzugt. während in Symplocarpus dieser 
'flur oad! Cyanid.Zufuhr größere Bedeutung erlangt (20] . 
Gleichzeitig wird aus diesen Befunden erkennbar, daß 
bei höheren Pflanzen offenbar eine größere strukturelle 
Vielfalt im Aufbau der Elektronentransportkette besteht. 
als etwa in den Mitochondrien von Säugern und Vögeln. 
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